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Resumo geral

As abundancias de diferentes espécies em uma comunidade local podem apresentar
variacoes correlacionadas ao longo do tempo. Similarmente, as abundancias de diferentes
populacdes locais de uma determinada espécie podem apresentar variagdes sincronicas.
O estudo desses padrdes, conhecidos como sincronia interespecifica e sincronia
populacional, respectivamente, podem indicar a importancia relativa de interac0es
interespecificas, filtros ambientais (em diferentes escalas espaciais) e processos de
dispersdo sobre as dindmicas temporais de populacGes e comunidades. Além disso,
estudos tem buscado testar se os niveis de sincronia (interespecifica e populacional) estdo
relacionados com atributos funcionais. Por exemplo, espécies funcionalmente similares
deveriam apresentar dindmicas correlacionadas sob o efeito de um forte filtro ambiental.
Como outro exemplo, uma espécie especialista deveria apresentar maiores niveis de
sincronia populacional do que uma espécie generalista. Assim, no primeiro capitulo dessa
dissertacdo, nés utilizamos atributos funcionais do fitoplancton para testar se o nivel de
sincronia interespecifica entre pares de espécie é dependente da dissimilaridade funcional
entre elas. Além disso, testamos se 0o aumento na diversidade funcional teria efeito na
sincronia da comunidade, que por sua vez, poderia afetar a estabilidade dessa
comunidade. No segundo capitulo, nos testamos se tdxons especialistas apresentariam
maior sincronia espacial do que os generalistas. Para os dois capitulos, nos utilizamos um
conjunto de dados da comunidade fitoplancténica no reservatério Cana Brava (Goias,
Brasil). Nossas hipoteses ndo foram corroboradas pelos resultados. Entretanto, no
primeiro capitulo, encontramos um predominio de correlacbes positivas entre
abundancias de espécies, um resultado que indica a importancia de filtros ambientais. No
segundo capitulo, os baixos valores de sincronia populacional sugerem que variagoes

ambientais regionais ndo foram suficientemente fortes para controlar as dinamicas das



populacdes. Em geral, sugerimos que estudos futuros deveriam testar um conjunto similar

de atributos para fins de generalizacgéo.

Palavras chaves: variabilidade, intraespecifica, interespecifica, agua doce, plancton
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General abstract

Species abundance in a local community can be correlated over time. Similarly, the
abundance of different local populations of a given species can vary synchronously. The
study of these patterns, known as interspecific synchrony and population synchrony,
respectively, may indicate the relative importance of interspecific interactions,
environmental filters (at different spatial scales) and dispersal processes on the temporal
dynamics of populations and communities. In addition, studies have sought to test
whether the levels of synchrony (interspecific and population) are related to functional
traits. For example, functionally similar species should have correlated dynamics under
the effect of a strong environmental filter. As another example, a specialist species should
have higher levels of population synchrony than a generalist species. Thus, in the first
chapter of this dissertation, we used data on phytoplankton functional traits to test whether
the level of interspecific synchrony between pairs of species is dependent on the
functional dissimilarity between them. In addition, we tested whether the increase in
functional diversity would influence community synchrony, which in turn, could affect
community stability. In the second chapter, we tested whether specialist taxa would have
greater spatial synchrony than generalists. For both chapters, we used a dataset on
phytoplankton community in the Cana Brava Reservoir (Goids State, Brazil). Our
hypotheses were not supported by the results. However, in the first chapter, we found a
predominance of positive correlations between species abundances, a result that indicates
the importance of environmental filters. In the second chapter, the low values of
population synchrony suggest that regional environmental factors were not strong enough
to control population dynamics. In general, we suggest that future studies should test a
similar set of traits to test the generality of correlates of synchrony.

Keywords: variability, intraspecific, interspecific, freshwater, plankton
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Introducao geral

Muitos estudos tentam compreender como as variagfes ambientais (e.g.
temperatura, precipitacao) e as interagdes bioticas (e.g. competicao) afetam as dindmicas
das populagdes e das comunidades (Vasseur & Gaedke 2007; Loreau & de Mazancourt
2008; Gonzalez & Loreau 2009; Sasaki et al. 2017; Sugiura & Hayashi 2017; Oken et al.
2018), bem como a estabilidade de uma comunidade (Roscher et al. 2011; Brown et al.
2016; Craven et al. 2018; van Klink et al. 2019). Uma forma de tentar compreender essas
relacOes é através de analises de sincronia interespecifica e espacial.

Os estudos de sincronia interespecifica tentam compreender 0s mecanismos
(ambientais ou bidticos) que causam os padrdes de correlacdo (positivos ou negativos)
entre as abundéancias das espécies (Micheli et al. 1999; Gonzalez & Loreau 2009) e como
esses padroes estdo ligados com a estabilidade de uma comunidade (e.g., maior sincronia
levaria a uma diminuicao da estabilidade) (Craven et al. 2018; van Klink et al. 2019). Por
outro lado, estudos que focam na sincronia espacial mensuram as correlagfes entre as
abundancias de populagdes locais de uma determinada espécie. Os principais mecanismos
aventados, nos estudos de sincronia espacial, séo efeito Moran, dispersdo e interagoes
troficas (Liebhold et al. 2004; Xu et al. 2012; Lodi et al. 2014, 2018; Zanon et al. 2019).

Estudos recentes sugerem que os niveis de sincronia interespecifica podem
depender da similaridade funcional entre as espécies (Rocha et al. 2011, 2012;
Monkkonen et al. 2017). Similarmente, os niveis de sincronia espacial podem depender
de atributos funcionais das espécies (Paradis et al. 1999; Tedesco & Hugueny 2006;
Chevalier et al. 2014; Marquez et al. 2019). Portanto, neste trabalho, testamos se os
atributos das espécies poderiam predizer os niveis de sincronia interespecifica e espacial
de uma comunidade fitoplanctonica no reservatorio Cana Brava (Goiés, Brasil). No

primeiro capitulo, nds utilizamos uma abordagem de atributos funcionais para testar se
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os niveis de sincronia interespecifica eram dependentes da dissimilaridade funcional entre
as espécies. Também testamos se a diversidade funcional estaria relacionada com a
sincronia da comunidade, que por sua vez se relacionaria com a estabilidade da
comunidade. No segundo capitulo, classificamos as espécies em especialista e
generalistas, e testamos a hipOtese de que a sincronia espacial média é correlacionada

com as variaveis ligadas a especializacdo ambiental e taxa de crescimento populacional.
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Capitulo 1

Uso de atributos funcionais do fitoplancton para distinguir processos
causadores das covariancias interespecificas

Resumo

Vérios estudos buscam compreender 0s mecanismos que geram dindmicas
compensatorias e sincronicas e como estes mecanismos estdo relacionados com a
estabilidade das comunidades. Entretanto, a maioria dos estudos tem utilizado apenas as
covariancias interespecificas para tentar compreender a importancia desses mecanismos,
sem considerar a similaridade interespecifica. O uso de atributos funcionais, no entanto,
permite avaliar de forma mais direta se a similaridade funcional gera dindmica
compensatdria (consistente com a hipdtese de predominio da competicao entre pares de
espécies) ou sincronia interespecifica (consistente com a hipdtese de que pares de
espéecies funcionalmente similares apresentam respostas similares as variacOes
ambientais). Utilizando dados de fitoplancton do reservatorio Cana Brava — GO,
avaliamos se a covariacdo interespecifica depende da distancia funcional, e se a
variabilidade da abundancia total depende da sincronia da comunidade e da diversidade
funcional. Nossos resultados ndo corroboraram nenhuma das predicdes jA que ndo
encontramos relacdes entre sincronia e distancia funcional entre pares de espécies ou
entre as variaveis mensuradas na escala da comunidade (variabilidade da abundancia
total, sincronia e diversidade funcional). No entanto, nds encontramos um predominio de
covariagdo positiva entre pares de espécies, um resultado condizente com a hipotese de

que varia¢fes ambientais controlam as dinamicas das espécies de maneira similar.

Palavras chaves: variabilidade temporal, dinamica comunitaria, modelo neutro, filtro

ambiental, competicédo interespecifica
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Abstract

Several studies attempt to understand the mechanisms underlying compensatory and
synchronous dynamics and how these mechanisms are related to the stability of
communities. However, most studies have only used interspecific covariances to reveal
the importance of mechanisms (e.g., environmental filter and interspecific competition).
The use of functional traits, however, allows a more direct evaluation of whether the
functional similarity generates compensatory dynamics (consistent with the hypothesis of
the interspecific competition) or interspecific synchrony (consistent with the hypothesis
that functionally similar species exhibit similar responses to environmental variations).
Using phytoplankton data from the Cana Brava Reservoir (Goiéas State, Brazil), we tested
whether interspecific covariation depends on functional distance and whether variability
in total abundance depends on community synchrony and functional diversity. Our results
did not support any of the predictions, for we did not find relationships between
interspecific synchrony and functional distance or between the variables measured at the
community level (variability of total abundance, synchrony and FD). However, we found
a predominance of positive covariation between species pairs, a result consistent with the

hypothesis that environmental variations control species dynamics in a similar way.

Keywords: temporal variability, community dynamics, neutral models, environmental

filtering, interspecific competition
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Introducéo

VariagBes ambientais e interacGes bioticas afetam direta e indiretamente as
abundancias de espécies em varias escalas espaciais e temporais (Ricklefs & Relyea
2016). Por exemplo, a ressuspensdo de nutrientes da zona afética para as camadas
euféticas de ambientes aquéticos, durante processos de desestratificacdo, pode aumentar
a abundancia de diferentes grupos de algas (Esteves 2011). Por outro lado, o0 aumento da
pressao de herbivoria pode favorecer certos grupos de algas (menos palataveis, e.g.,
diatomaceas penadas e dinoflagelados) em detrimento de outros grupos (mais palataveis,
e. g., cloroficeas e criptoficeas) (Vasseur et al. 2005). Assim, diferentes processos podem
aumentar ou diminuir a sincronia interespecifica em comunidades fitoplanctonicas. Neste
contexto, varios estudos tentam compreender 0s mecanismos que dao origem aos padroes
de variabilidade de métricas agregadas (e.g., variabilidade temporal da abundancia total)
e composicionais (e.g., sincronia ou covariancia entre as abundancias das espécies ao
longo do tempo; Vasseur & Gaedke 2007; Loreau & De Mazancourt 2008, Gonzalez &
Loreau 2009; Sasaki et al. 2017; Sugiura & Hayashi 2017; Oken et al. 2018). Em geral,
esses temas também estéo diretamente relacionados com a estabilidade das comunidades
(Roscher et al. 2011; Brown et al. 2016; Craven et al. 2018; van Klink et al. 2019).

A dindmica compensatoria em uma comunidade caracteriza-se por apresentar
baixa variabilidade agregada (i.e., baixa variabilidade da abundancia total da
comunidade) resultante de covariagdes negativas entre espécies (alta variabilidade
composicional). Este padrdo pode ser explicado pela competicdo entre as espécies (0
aumento da abundéncia de uma espécie leva a diminuicdo de outra) e também pode ser
causado por filtros ambientais, desde que as espécies tenham respostas opostas aos
mesmos filtros ambientais (Micheli et al. 1999; Klug et al. 2000; Loreau & de

Mazancourt 2013; Supp & Ernest 2014; Morante-Filho et al. 2018). Por outro lado,
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quando a variabilidade agregada € elevada e a covariancia entre as espécies € baixa (alta
variabilidade composicional) ocorre o padrdo assincrono. Este padrdo pode indicar que
todas as espécies da comunidade respondem de maneira diferente aos fatores ambientais
(Micheli et al. 1999). O padrao estatico ocorre quando a variabilidade agregada € baixa e
quando néo ha covariacdo entre as espécies (Micheli et al. 1999). Finalmente, a sincronia
ocorre quando ha fortes covariancias positivas entre as espécies (baixa variabilidade
composicional) que resulta em uma alta variabilidade da variavel agregada (Micheli et al.
1999). A sincronia interespecifica pode ser explicada assumindo que varias espécies em
uma comunidade local respondem similarmente as flutuacbes ambientais ou quando ha

fortes interacOes positivas entre as espécies (Micheli et al. 1999) (Figura 1).

ALTA
SINCRONO ASSINCRONO

Abundancia
Abundancia

Tempo Tempo

Fortes covariagées
entre as espécies

ESTATICO COMPENSATORIO

Variabilidade Agregada

Legenda
—— Abundancia total

BAIXA Espécie 1
Tempo Tempo Espécie 2

ALTA

Abundéancia
Abundancia

BAIXA Variabilidade Composicional

Figura 1. Esquema representando quatro padrdes considerando a combinacéo das variabilidades
agregada e composicional. As linhas coloridas representam as séries temporais para duas espécies
diferentes (varidveis composicionais), e a linha preta representa a série temporal da abundancia
total (variavel agregada). Modificado de Micheli et al. (1999).

O estudo dos padrdes de dindmica compensatéria e sincronia interespecifica em
comunidades ecoldgicas € de interesse da ecologia de comunidades porque o grau de
sincronia dentro da comunidade esta relacionado com a sua estabilidade (variabilidade)

temporal (Doak et al. 1998). O aumento da sincronia estaria relacionado com o aumento
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da variabilidade temporal da comunidade, por outro lado, 0 aumento da dinamica
compensatdria desempenharia um papel estabilizador da comunidade. Contudo, os
mecanismos que promovem a variagcdo da sincronia em comunidades naturais ainda sao
pouco conhecidos (van Klink et al. 2019). Estudos tém sugerido que a competicdo e a
respostas similares a variacdo ambiental sdo os principais determinantes de covariacfes
negativas e positivas, respectivamente (Tilman et al. 1998; Loreau & de Mazancourt
2008; Gonzalez & Loreau 2009; Rocha et al. 2011, 2012; Tredennick et al. 2017).

A hipbtese baseada nas variagdes ambientais prediz que diferentes espécies
respondem de maneira similar a variagdo ambiental (Loreau & de Mazancourt 2008).
Logo, espera-se que suas dinamicas populacionais sejam sincronizadas. Por outro lado, a
hiptese de competicdo prediz que espécies semelhantes dentro de uma comunidade
competem entre si, por causa do uso similar de recursos, e que espécies coexistindo na
comunidade devem ser diferentes entre si, com a finalidade de evitar a sobreposicdo de
nicho. Com esse contexto tedrico, muitos estudos tém mensurado o nivel de sincronia
interespecificas em estudos experimentais (Klug et al. 2000; Fischer et al. 2001; Downing
et al. 2008) e de campo (Vasseur et al. 2005, 2014; Houlahan et al. 2007; Jochimsen et
al. 2013; Leps et al. 2018). Houlahan et al. (2007), por exemplo, encontraram a
prevaléncia de sincronia em dezenas de comunidades naturais, tanto em comunidades
terrestres (englobando plantas, invertebrados, pequenos mamiferos e répteis) quanto
aquaticas (peixes de todos os niveis troficos). Considerando esses resultados, esses
autores inferiram que as covaria¢0es negativas sdo raras na natureza e que a variabilidade
nas comunidades é mais influenciada pelos filtros ambientais do que pela competicdo
interespecifica. Por outro lado, Ranta et al. (2008), utilizando simulagdes, demonstraram
gue a andlise da covariancia entre as espécies nao é suficiente para indicar os efeitos

competitivos e ambientais. Esse estudo demonstrou que as covariancias negativas podem
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ndo ser detectadas em comunidades fortemente competitivas e que essas covariancias
podem ser detectadas em comunidades sem interacdes competitivas.

Assim, os atributos ecologicos das espécies, além das caracteristicas ambientais,
também deveriam ser analisados para que as covariancias pudessem ser utilizadas como
indicadoras da importancia relativa da competicdo e do ambiente determinando as
flutuacbes das comunidades (Ranta et al. 2008). Especificamente, os niveis de
covariancia entre as dinamicas populacionais podem depender da similaridade funcional
entre as espécies de uma comunidade (Monkkonen et al. 2017). Sendo assim, podemos
utilizar os atributos funcionais das espécies (morfolégicos, fisioldgicos ou fenoldgicos)
para avaliar de forma mais direta o potencial de interacGes entre as espécies.

Os atributos funcionais também foram recentemente utilizados para testar a
hipbtese que as diferencas funcionais entre espécies podem estabilizar a abundéncia total
da comunidade ao reduzir a sincronia temporal interespecifica (van Klink et al. 2019).
Esta hipdtese assume que as comunidades funcionalmente diversas contém maior
quantidade de estratégias ecologicas, que por sua vez, aumenta a probabilidade de
ocorréncia de espécies com respostas idiossincraticas as varia¢fes ambientais (Proulx et
al. 2010). A estabilidade da comunidade sera resultante do efeito portfélio que diminui a
variabilidade da abundancia total com o aumento da assincronia (e dinamica
compensatdria) das respostas das espécies as variacdes ambientais (Doak et al. 1998;
Lehman & Tilman 2000). Portanto, espera-se que comunidades funcionalmente diversas
terdo maior estabilidade (van Klink et al. 2019).

As comunidades fitoplanctonicas apresentam curtos ciclos de vida e sao diversos
tanto em termos taxondmicos como funcionais, tais como produtividade especifica,
palatabilidade e producédo de toxinas (Litchman & Klausmeier 2008; Kruk et al. 2017).

Diversos estudos também demonstram que essas comunidades apresentam diferentes
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respostas as variacGes ambientais (Andersson et al. 2015; Yan et al. 2018) e podem ser
estruturadas por interacdes competitivas (Soomer 1989). Além disto, a abordagem
baseada em atributos funcionais tem tido sucesso em prever as respostas dos diferentes
grupos fitoplanctonicos as variacdes ambientais (Kruk et al. 2017). Sendo assim, as
comunidades fitoplancténicas sdo modelos ideais para diferenciar 0s processos
relacionados com os padr@es de covariancias entre as espécies (Litchman & Klausmeier
2008).

Nesse estudo, nos testamos a hipotese de que as covariancias entre as dindmicas
temporais das abundéncias de espécies fitoplancténicas sdo correlacionadas com as
distdncias funcionais entre essas espécies. O decaimento da sincronia (covariancia
positiva) com o0 aumento da distancia funcional seria um padrdo consistente com a
hipdtese de efeitos ambientais (relacdo negativa na Figura 2a). Por outro lado, o cenério
de dindmica compensatéria seria mais bem evidenciado caso covariancias negativas
fossem encontradas para espécies funcionalmente similares e caso dinamicas
independentes (covariancias proximas de zero) fossem encontradas para pares de espécies
funcionalmente dissimilares (relacdo positiva na Figura 2a). Porém, as covariacdes entre
os pares de espécies podem ser independentes da distancia funcional, favorecendo,
portanto, a hipétese nula (Figura 2b). Além disto, testamos se a sincronia da comunidade
estd negativamente correlacionada com a diversidade funcional e, portanto, com a

estabilidade da comunidade em termos de abundancia total.

+1 -

(b)

Correlagao de Spearman
entre pares de espécies

Distancia Funcional Distancia Funcional
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Figura 2. Relagbes esperadas entre distancia funcional e a correlacdo de Spearman entre as
abundancias de pares de espécies. Cada ponto representa a covariacdo de um par de espécies.
Modificado de Mdnkkonen et al. (2017).
Métodos
Area de estudo

Esse estudo foi realizado na &rea de influéncia do reservatério da Usina
Hidrelétrica de Cana Brava que estd localizado entre os municipios de Minagu e
Cavalcante, no estado de Goias (Figura 3). O reservatorio foi construido entre 1999 e

2002, entrando em operacdo neste mesmo ano, e apresenta uma area total inundada de

139 km? (ver https://www.engie.com.br/). Além disto, o reservatério foi considerado

como monomitico quente, ou seja, apresenta apenas uma circulacdo de toda a coluna
d’4gua durante o inverno (periodo de estiagem) e estratificado termicamente durante o

resto do ano (Naturae 2005).

Dados

O conjunto de dados que nds utilizamos neste estudo foi obtido em 5 locais, dentro
da érea de influéncia do reservatorio Cana Brava, ao longo de um periodo de 13 anos
(outubro de 2003 e marc¢o de 2015). Trés pontos de amostragem estdo localizados em rios
tributarios que contribuem para a formacao do reservatorio (P1, P3 e P5) e dois pontos
estdo localizados dentro do reservatorio (P2 e P4; Figura 3). As coletas foram realizadas
anualmente em 2003, 2004, 2007 e 2015 e bianualmente nos demais anos, totalizando
110 coletas ao longo de 22 meses. As amostras da comunidade fitoplanctonica foram
coletadas em subsuperficie com frascos de vidro e fixadas com solucéo de lugol aceético.
Todo o material coletado foi mantido no escuro até 0 momento da identificagdo e
contagem dos organismos (Bicudo & Bicudo 1970). O estudo taxondmico e quantitativo

do fitoplancton foi efetuado através de microscopio invertido (Carl Zeiss — modelo
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Axiovert 135), com aumento de 400 vezes. A densidade fitoplanctbnica foi estimada
seguindo o método de Utermdhl (1958) com prévia sedimentacdo de 10 mililitros da
amostra. A densidade fitoplancténica foi estimada de seguindo os protocolos descritos
em APHA (1985) e o resultado foi dado em individuos (células, cendbios, coldnias ou

filamentos) por mililitro (ind.mL™).

Preparacéo dos dados

NOs revisamos 0s homes das espeécies e classes taxondmicas utilizando Bicudo &
Menezes (2017) e o Algaebase (Guiry & Guiry 2019). Nesta etapa, removemos as
espécies que ndo foram identificadas até o nivel de género. Posteriormente, construimos
uma matriz de atributos funcionais de cada espécie do fitoplancton. Os seguintes atributos
foram analisados: classe de tamanho, forma de vida (unicelular, col6nia ou filamentosa),
presenca de estruturas (aerétopos, acinetos, espinhos, flagelos, heterdcito, mucilagem,
processos, setas e silica na parede celular) e mixotrofia. Os dados de atributos funcionais
foram obtidos da literatura e foram escolhidos por estarem relacionados com funcées
ecologicas, caracteristicas reprodutivas, aquisi¢do de recursos ou protecdo contra
herbivoria (Litchman & Klausmeier 2008) (Tabela 1).

Em nossas analises, nds utilizamos apenas as espécies que estiveram presentes em
pelo menos cinco meses (equivalente a 75% das amostras), por ponto de coleta, para
minimizar o efeito das espécies raras. Este procedimento foi realizado porque ha pares de
espécies que co-ocorreram em poucas amostras e ndo ocorreram em nenhum outro
periodo. Este fendmeno aumenta as covaria¢@es perfeitamente positivas (cor = 1), que
por sua vez, pode enviesar as estimativas da sincronia comunitéria e a relagdo entre

sincronia interespecifica e dissimilaridade funcional (ver figura S2).



23

48°14'W 48°9'W 48°4'W

Barragem
7

13°30'S 13°24'S

13°36'S

Legenda

13°42'S

® Pontos de coleta

— Rios

[ | Reservatdrio da UHE Cana Brava :

I Estado de Goias 1 0 5 10 km
Brasil —

Figura 3. Localizacdo da Usina Hidrelétrica Cana Brava, no norte do estado de Goias. No mapa
é possivel visualizar o reservatério da U. H. E. Cana Brava, formado pelo represamento do rio
Tocantins. P1-P5: pontos de coleta
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Tabela 1. Atributos funcionais que utilizamos em nossas analises com sua descricdo e
funcéo ecoldgica.

ﬁjt;éki):rfgfs Descricao Funcéo Categorias

Acineto Células especializada, encontrada nas cianobactérias da ordem Forma de Presenca ou
Nostocales, originada de uma célula vegetativa que funciona resisténcia auséncia
como esporos de resisténcia quando as condi¢des ambientais
sdo desfavoraveis (Bicudo & Menezes 2017).

Aerotopos Vesicula de gas encontrada em algumas cianobactérias que da a Evitar a Presenca ou
capacidade do organismo em se manter na coluna d'agua sedimentacédo auséncia
atraveés da flutuaco (Kruk et al. 2010; Brasil & Huszar 2011).

Carapaca Parede celular constituida por compostos néo silicosos (e.g. Protecéo Presenca ou

ndo Silicosa celulose). auséncia

Carapaca Parede celular composta de silica presente em todas as Dificultar a Presenca ou

Silicosa diatoméceas e nas crisoficeas. herbivoria auséncia

Classes de O tamanho da espécie esta ligado com: Aumentar ou Nanoplancton

tamanho - Atividade metabdlica: algas pequenas sdo metabolicamente  diminuirataxa  ou microplacton
mais ativas, absorvem e utilizam mais rapidamente os recursos  de sedimentagdo
e 0 seu tempo de reproducdo é mais curto (quando comparado e dificultar a
com espécies grandes); herbivoria (para
- Adaptacdo contra herbivora: espécies grandes impde espécies
dificuldades na herbivora; grandes)

-Flutuabilidade: espécies menores sdo mais leves, portanto, Aquisi¢do de
tem taxas de sedimentacdo menores (Brasil & Huszar 2011). nutrientes
Reproducéo

Flagelos Refere-se as espécies flageladas que podem ser encontradas nas Evitar a Presenca ou
divisdes Chlorophyta, Cryptophyta, Miozoa, Euglenozoa e sedimentacédo auséncia
Ochrophyta. O flagelo concede aos organismos a capacidade
natatdria para se manter na coluna d’agua.

Forma de Caracteristica morfoldgica referente a capacidade de organizagdo  Evitar a Unicelular,

Vida celular dos individuos. sedimentacdo e  col6nia ou

dificultar a filamentosa
herbivoria

Heterdcito Célula especializada em fixar o Nitrogénio atmosférico, presente  Fixacgdo de Presenca ou

em Nostocales. Nitrogénio auséncia

Mixotrofia Comportamento autotréfico e heterotrofico encontrado em Capacidade de Presenca ou
algumas espécies de algas das classes taxondmicas sobreviver em auséncia
Crysophyceae, Synurophyceae, Cryptophyceae, Dinophyceae  condicdes de
e Euglenophyceae (Brasil & Huszar 2011). baixa

disponibilidade
de recursos

Mucilagem  Bainha de mucilagem secretada por algumas espécies de algas Evitar a Presenca ou
das divisdes Ochrophyta, Chlorophyta e Charophyta, e por sedimentacdo e  auséncia
algumas cianobactérias. Atua como defesa contra herbivoria, dificultar a
digestdo e aumenta/diminui a densidade concedendo ao herbivoria
organismo a capacidade de flutuagdo (Reynolds 2007).

Processos Projecédo oca da parede celular. Atua dificultando processos como  Evitar a Presenca ou
herbivoria e perda por sedimentacéo (por que aumenta a sedimentagdo e auséncia
superficie de contato). protecéo contra

herbivoria

Espinhos Projecdo solida da parede celular. Nas diatomaceas sdo estruturas  Diminuir a Presenca ou

projetadas além da frastula (Bicudo & Menezes 2017). sedimentagdo e auséncia
dificultar a
herbivoria

Setas Projecéo citoplasmatica da célula. Encontrada em algas como Evitar a Presenca ou
Coleochaete e Bulbochaete (Bicudo & Menezes 2017). sedimentacdo e  auséncia

dificultar

herbivoria
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Analise dos dados

NoOs estimamos correlagdes de Spearman entre as abundéncias de pares de
espécies do fitoplancton para obter uma matriz de sincronia interespecifica (S).
Utilizamos a matriz de atributos funcionais e a distancia de Gower modificada (Pavoine
et al. 2009) para calcular uma matriz de distancia funcional (D) entre as espécies. A
distancia de Gower modificada foi utilizada porque as caracteristicas funcionais
disponiveis foram compostas por dados categ6ricos e binarios. Estimamos a relagao entre
as matrizes de sincronia interespecifica e a de distancia funcional através de uma
regressdo matricial (Figura 4). Estes procedimentos foram repetidos para cada ponto de
coleta separadamente. Os testes de significancia das correlagdes matriciais foram feitos
com 999 permutacdes e de acordo com métodos descritos em Legendre & Legendre
(2012).

Nos realizamos todas as analises utilizando o programa R (R Core Team, 2018).
Calculamos as correlagdes de Spearman com a fungdo cor() do pacote “stats” com o
método “pairwise.complete.obs” para correlagdes pareadas. Calculamos a distancia de
Gower utilizando a funcdo dist.ktab() do pacote “ade4” (Bougeard & Dray 2018) e
realizamos a regressdo matricial utilizando a fungdo MRM() do pacote “ecodist” (Goslee
& Urban 2007).

Calculamos a diversidade funcional, a partir da matriz de distancia de Gower
(Laliberte & Legendre 2010), como uma medida de dispersdo funcional multivariada
usando a funcéo fdisp() do pacote “FD” (Laliberté et al. 2014). Conceitualmente, este
indice de diversidade funcional € semelhante a entropia quadratica de Rao e nédo é afetado
pela riqueza e por valores discrepantes, além de poder ser calculado para qualquer nimero
e tipo de atributo (Laliberte & Legendre 2010). A diversidade funcional foi calculada para

cada més amostrado e em seguida foi calculada uma média com base em todos 0s meses.
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Também calculamos a sincronia da comunidade utilizando a fungdo synchrony() do
pacote “codyn” (Hallett et al. 2016) utilizando o método de Gross et al. (2014). Os valores
dessa métrica variam de 1 (indicando sincronia perfeita entre todas as espécies) ate -1
(indicando dindmica compensatoria perfeita). Valores proximos a 0 podem indicar
dindmicas assincronas (flutuacdes independentes entre as espécies) ou o equilibrio gerado
entre a dindmica compensatdria e sincrona. Também calculamos a variabilidade da
abundancia total da comunidade com o coeficiente de variacdo temporal (CoV). Este
coeficiente foi calculado como a razdo entre o desvio padrdo e a média da abundancia
total da comunidade para todo o periodo amostral. Baixos valores dessa métrica indicam
maior estabilidade na comunidade (Loreau & de Mazancourt 2013). O calculo da
diversidade funcional, sincronia e variabilidade de comunidade foi repetido para cada
ponto de coleta. Por fim, estimamos a relacdo entre a diversidade funcional e sincronia
da comunidade, e também a relacdo entre sincronia e a variabilidade temporal da
abundancia total (coeficiente de variacdo) utilizando com uma regressdo linear simples,

com a funcéo Im() e testamos essa relacdo com a funcdo anova().
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Figura 4. Esquema demonstrando os métodos que utilizamos para fazer a regressao matricial a
partir das matrizes de sincronia (S) e distancia funcional (D). Os dados originais contém as
abundancias das espécies (ss,..., Sp) ao longo do tempo (..., tn) e os dados de atributos funcionais
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das espécies (as,...,an) por especies (Su....,Sp). cor(), dist.ktab() e MRM() s&o fungdes dos pacotes
stats, ade4, ecodist, respectivamente.

Resultados

Duzentos e oitenta e trés (283) taxons, distribuidos em 16 classes taxonémicas,
foram registrados durante todo o periodo de estudo, com maior contribuicdo de
Chlorophyceae (63 taxons), Bacillariophyceae (51 taxons), Cyanophyceae (49 taxons),
Zygnematophyceae (38 taxons), Trebouxiophyceae (24 taxons), Euglenophyceae (17
taxons) e Coscinodiscophyceae (8 taxons). Chlamydophyceae (7 taxons), Cryptophyceae
(6 taxons), Chrysophyceae e Dinophyceae (5 taxons), Mediophyceae (3 taxons),
Eustigmaphyceae, Klebsormidiophyceae e Xanthophyceae (2 taxons), e Synurophyceae
(1 taxon) apresentaram menor contribuicdo em termos de numero de taxons. Entretanto,
para as nossas analises, utilizamos apenas 134 espécies que foram registradas em pelo
menos cinco (equivalente a 25%) dos meses amostrados. As espécies utilizadas em nossas
analises sdo responsaveis por mais de 30% da abundancia total em cada ponto de coleta
(Tabela 2).
Covariac0es interespecificas vs Distancia funcional

Apesar da alta frequéncia de valores de covariacdo proximos a zero, em geral,
houve um predominio de covariacGes positivas. Nao encontramos relacdes significativas
(P > 0,05) entre covariancia e distancia funcional em todos os pontos de coleta, este
resultado foi independentemente do nimero de espécies utilizado para analise (Figura 1S
e 2S). Portanto, a sincronia entre as dinamicas temporais de pares de espécies independeu

da dissimilaridade funcional (Figura 6).
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Tabela 2. Contribuicdo relativa (%) dos grupos de espécies presentes em mais de 25% dos meses
amostrados.

Pontos  Ridueza Riqueza Representagdo em termos  Abundéncia Representacéo da  Abundancia
4 (>25%) de riqueza (%) total abundancia total representada (%)

P1 150 25 16.66 4700 2953 62.82

P2 183 42 22.95 40781 38272 93.84

P3 115 10 8.69 2864 911 31.80

P4 146 42 28.76 54085 49816 92.10

P5 113 15 13.27 5578 1685 30.20
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Figura 5. Distribuicao dos valores de correlagdo entre as espécies nos diferentes pontos de coleta.
A linha vermelha representa a mediana das correlagdes.
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Figura 6. Relag&o entre distancia funcional e sincronia interespecifica nos diferentes pontos de

coleta.

Relacédo diversidade funcional x sincronia comunitéria x variabilidade comunitaria

A diversidade funcional foi similar entre os pontos de coleta e, em geral, nds

encontramos baixos valores de sincronia da comunidade (< 0,3). Por outro lado, nés

estimamos elevados valores de coeficiente de variacdo temporal em todos os pontos de
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coleta (>80%). Em outras palavras, todas as comunidades nos diferentes pontos de coleta
exibiram alta variabilidade na abundancia total. Nao encontramos relacao significativa
entre a distancia funcional e a sincronia comunitaria (F1,3= 0,215; P = 0,67) e entre a
sincronia da comunidade e o coeficiente de variacdo temporal (F13=0,264; P = 0,64;
Figura 7). Este resultado também se manteve fixo independentemente do nimero de

espeécies utilizados para andlise (Figura 3S).

0.201 . a)

-
a
1

0.151

—_
[h*]
L

0.101

0.057

-
o
L

0.00

F=17,34; P=0,07 . F=3,56; P=0,15 .

Sincronia da comunidade
Variabilidade da comunidade (CoV)

o
=
|

b) -

0.00 005 010 015
Sincronia da comunidade

015 020 025 030
Diversidade Funcional

Figura 7. Relagdo entre (a) diversidade funcional e sincronia da comunidade e entre (b)
sincrénica e variabilidade da comunidade.

Discussao

Neste estudo, nos testamos se as dindmicas temporais das abundancias entre pares
de espécies sdo dependentes da dissimilaridade funcional entre elas. No entanto, essa
hipotese ndo foi apoiada com os dados da comunidade fitoplancténica do reservatorio
Cana Brava. Porém, n6s encontramos um predominio de covariagdes positivas entre pares
de espécies e este resultado apresenta implicagdes tedricas importantes (como discutido
abaixo).

A utilizacdo da abordagem baseada em atributos funcionais tem o potencial de
aumentar nossa capacidade de explicar a montagem das comunidades ecoldgicas (Webb

et al. 2002; McGill et al. 2006; Litchman & Klausmeier 2008). Por exemplo, na

020
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comunidade fitoplanctonica, a presenca de aerotopos, bainha mucilaginosa e flagelos
minimiza a sedimentacéo de células, mantendo os organismos na zona eufotica (Kruk et
al. 2010). Por sua vez, o compartilhamento desses atributos (aumentando a semelhanca
funcional) promoveria covariancias positivas entre essas espécies em resposta as
variacdes ambientais. Por outro lado, espécies similares funcionalmente podem competir
por conta da sobreposicdo do nicho, o que resultaria em covariacfes negativas entre 0s
competidores (Macarthur & Levins 1967).

No entanto, nossos resultados sugerem que as correlacdes entre as espécies ndo
podem ser previstas pela distancia funcional. Este resultado foi encontrado em diferentes
regides do reservatorio da UHE Cana Brava, com diferentes caracteristicas limnoldgicas
e hidroldgicas. A falta de relacdo entre sincronia interespecifica e distancia funcional em
nosso estudo pode ter ocorrido porque os atributos funcionais que utilizamos (obtidos da
literatura) ndo representam adequadamente a variacdo entre as espécies do fitoplancton.
Sendo assim, para estudos de dindmicas temporais utilizando a comunidade
fitoplanctonica, acreditamos que o ideal seria utilizar atributos funcionais obtidos nas
amostras uma vez que as presencas de certos atributos funcionais e seus valores podem
variar consideravelmente ao longo do tempo (Kruk et al. 2010) ou na presenca de
herbivoria (Yang et al. 2006; Jezberova & Komarkova 2007). Além disto, sugerimos a
utilizacdo de dados continuos (quantitativos) de tamanho e forma da célula para
estimativas mais refinadas da distancia funcional. Por exemplo, Rocha et al. (2011)
sugerem que esses foram os principais atributos para o calculo da distancia funcional. Em
geral, Litchman & Klausmeier (2008) também ressaltaram a importancia do tamanho da
célula porgue esse atributo esta relacionado com diferentes aspectos da ecologia do
fitoplancton (e.g., crescimento, absor¢do de nutrientes, taxas de sedimentacdo e

resisténcia a herbivoria).
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Nossos resultados divergem daqueles obtidos em estudos anteriores. Por exemplo,
num estudo realizado no Lago Constanca (Alemanha), Rocha et al. (2011) encontraram
que espécies de fitoplancton funcionalmente similares tenderam a ter dindmicas
temporais mais sincronizadas do que pares de espécies funcionalmente diferentes. Em
outro estudo no Lago Constanca, Rocha et al. (2012) demonstraram que a magnitude da
relacdo entre as dindmicas temporais e a distancia funcional de pares de espécies, embora
sempre significativa, variou sazonalmente. Em um experimento com fertilizacdo e
remocao de espécies dominantes em pradarias, Leps et al. (2018) encontraram, em todos
tratamentos, uma relacdo negativa entre sincronia interespecifica e distancia funcional.
Similarmente, van Klink et al. (2019) encontraram uma relacdo negativa entre sincronia
interespecifica e distancia funcional para populacdes de besouros na Holanda. Em um
estudo sobre padrdes de distribuicdo da abundéncia de aves da Franca e da Finlandia,
Monkkonen et al. (2017) ndo encontraram claras relacbes entre as covariacdes
interespecificas e a distancia funcional. Os padrdes de covariancia negativa encontrados
estavam mais relacionados com a distancia filogenética do que com a distancia funcional.
Por conta disto, os autores acreditam que os atributos funcionais utilizados ndo estavam
relacionados com a competicédo interespecifica.

Em geral, como explicacdo para os resultados obtidos, os diferentes estudos
citados sugerem que espécies funcionalmente similares respondem similarmente as
variacOes ambientais, com excec¢do de Monkkonen et al. (2017) que atribuem uma parte
das covariacOes positivas as interagdes positivas entre as espécies. Além disso, esses
resultados coadunam com aqueles obtidos em outros estudos ao demonstrarem que
espécies relacionadas (funcionalmente ou filogeneticamente) tendem a ocorrem em
ambientes similares devido a filtragem ambiental. Para nossos dados, ndo podemos

descartar a hipotese que a relagdo entre a sincronia interespecifica e distancia funcional
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ocorra em escalas temporais especificas. Por exemplo, todos os resultados significativos
de Rochaet al. (2012) foram obtidos utilizando janelas moveis para estimar as correlacdes
entre as séries temporais. No entanto, ndo é possivel utilizar esse método tendo em vista
gue nossas séries temporais sdo curtas.

As covariacOes negativas entre pares de espécies podem ser explicadas assumindo
que as espécies do fitoplancton competem pelos mesmos recursos, tais como, luz e
nutrientes (Litchman 2007; Rocha et al. 2012). As covariacdes positivas podem ser
explicadas pela presenca de fortes interacdes positivas (e.g. facilitacdo) entre as espécies.
Por exemplo, Carey et al. (2014) demonstraram em experimentos que uma espécie de
cianobactéria fixadora de nitrogénio foi responsavel por aumentar a riqueza e o
biovolume de outros grupos de algas.

Respostas similares das espécies em funcdo da variabilidade ambiental também
podem explicar covariac@es positivas entre pares de espécies. Em geral, nossos resultados
mostram, no entanto, um predominio de covariacdes positivas que é condizente com
varios estudos anteriores (Klug et al. 2000; Vasseur & Gaedke 2007; Downing et al.
2008; Rocha et al. 2011; Jochimsen et al. 2013; Vasseur et al. 2014; Ghedini et al. 2015;
Tredennick et al. 2017). De acordo com Houlahan et al. (2007), a alta proporcdo de
covariagdes positivas tem sérias implicagdes tedricas. Por exemplo, a baixa frequéncia
das covariagOes negativas viola o pressuposto de soma zero postulado pela teoria neutra
unificada da biodiversidade de Hubbell (2001). De acordo com essa teoria, 0S
pressupostos (explicito e implicito, respectivamente) de comunidade com tamanho total
constante ao longo do tempo e de dindmica compensatdria (para garantir a ideia de jogo
de soma zero), necessariamente requereriam a predominancia de covariagdes negativas.
Em geral, Houlahan et al. (2007) também inferem que é pouco provavel que a competicdo

interespecifica represente o principal fator que determina a variabilidade da abundéncia



34

da comunidade ao longo do tempo. Ao contrario e consistente com o predominio de
relacGes positivas, a dindmica ambiental seria o principal fator que controla as dinamicas
das comunidades.

As nossas hipoteses de que a sincronia da comunidade diminuisse em funcao do
aumento da diversidade funcional e que a variabilidade da abundancia total da
comunidade diminuisse em funcdo da sincronia comunitaria ndo foram corroboradas. O
reduzido nimero de amostras em nosso estudo, bem como a baixa amplitude da sincronia
comunitaria, pode explicar nossos resultados. No entanto, esses vao contra aqueles
resultados obtidos por outros autores (Roscher et al. 2011; Craven et al. 2018; Leps et al.
2018; van Klink et al. 2019). van Klink et al. (2019) argumentam que a diversidade
funcional esta relacionada com a estabilidade da comunidade via diminuigéo da sincronia.

Concluindo, nossos resultados sugerem que as relagdes entre sincronia
interespecifica e distancia funcional e entre sincronia da comunidade, estabilidade e
diversidade funcional ndo sdo gerais. Eles também sugerem que necessitamos de um
nimero muito maior de estudos (principalmente em ambientes tropicais que carecem de
longas séries de dados de comunidades ecol6gicas) para verificar quais fatores

(metodoldgicos ou ecoldgicos) moderam a magnitude das correlacGes.
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Figura S1: Relacdo entre distancia funcional e sincronia interespecifica nos diferentes pontos de

coleta, utilizando as espécies que estavam presentes em pelo menos trés amostras (meses).
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Figura S3: Relag6es entre (a, c) diversidade funcional e sincronia da comunidade e entre (b, d)

sincrdnica e variabilidade da comunidade. As relagdes das imagens a e b foram calculadas

utilizando somente as espécies que estavam presentes em pelo menos 3 amostras (meses), por

outro lado, as relagdes das figuras c e d foram calculadas utilizando as espécies que estiveram

presentes em todas as amostras. A diversidade funcional e a variabilidade da comunidade néo

aumentaram muito com o nimero de espécies utilizados para o calculo das respectivas métricas.

Entretanto, a sincronia comunitéria dobrou quando utilizamos todas as espécies presentes nas

amostras, novamente, isto €, devido ao efeito das espécies raras no célculo da sincronia

comunitaria.
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Capitulo 2

O gradiente de especializacdo ndo prediz a sincronia espacial de taxons
fitoplanctonicos

Resumo

A sincronia espacial ocorre quando populagdes locais exibem dinamicas correlacionadas
ao longo do tempo. Estudos recentes, tanto experimentais quanto observacionais, tém
indicado que a magnitude da sincronia espacial, ao considerar diferentes taxons, esta
correlacionada com o nivel de especializacdo. Em teoria, espécies especialistas exibiriam
maiores niveis de sincronia do que espécies generalistas porque seriam mais sensiveis as
variacGes ambientais. Além disso, de acordo com estudos de simulacdo, espécies com
elevadas taxas de crescimento deveriam apresentar dindmicas mais sincronizadas. Nesse
estudo, testamos essas hipOteses utilizando conjuntos de dados (populacGes
fitoplanctonicas e variaveis ambientais) obtidos no reservatorio de Cana Brava (Estado
de Goias, Brasil). Utilizamos um modelo de regressao mdaltipla para testar se o nivel
médio de sincronia populacional foi correlacionado com variaveis indicadoras de
especializacdo ambiental e taxa de crescimento populacional. Os valores médios de
sincronia espacial foram baixos, indicando o predominio de fatores locais no controle das
dindmicas populacionais. Ndo encontramos relacdes significativas entre sincronia e
nossas variaveis explanatorias. Para avaliar a generalidade de variaveis que predizem a
sincronia espacial, sugerimos que futuros estudos deveriam se concentrar num conjunto
basico de variaveis explanatorias.

Palavras-chaves: efeito Moran, agua-doce, especialistas, sincronia populacional, algas

planctdnicas.
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Abstract

Spatial synchrony occurs when local populations exhibit correlated dynamics over time.
Recent studies, both experimental and observational, have indicated that the magnitude
of spatial synchrony, when considering different taxa, is correlated with the level of
specialization. In theory, specialist species would exhibit higher levels of synchrony than
generalist species because they would be more sensitive to environmental variations. In
addition, according to simulation studies, species with high growth rates should have
more synchronized dynamics. In this study, we tested these hypotheses using datasets
(phytoplankton populations and environmental variables) obtained in the Cana Brava
Reservoir (State of Goias, Brazil). We used a multiple regression model to test whether
the average level of spatial synchrony was correlated with variables that indicate
environmental specialization and population growth rate. The average values of
population synchrony were low, indicating the predominance of local factors in
controlling population dynamics. We found no significant relationship between
synchrony and our explanatory variables. To assess the generality of correlates of spatial
synchrony, we suggest that future studies should focus on a basic set of explanatory
variables.

Keywords: Moran effect, freshwater, specialist, population synchrony, plankton algae
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Introducéo

As populacgdes locais de uma espécie podem apresentar dindmicas temporais
correlacionadas. Esse padrdo é conhecido como sincronia espacial e tem sido detectado
para diferentes escalas, tdxons e ecossistemas (Paradis et al. 2000; Burrows et al. 2002;
Xuetal. 2012; Chevalier et al. 2014; Liebhold et al. 2004; Lodi et al. 2014, 2018; Defriez
et al. 2016; Defriez & Reuman 2017a; Zanon et al. 2019, 2018; Marquez et al. 2019). O
estudo da sincronia espacial pode auxiliar a desvendar 0s mecanismos que controlam as
dindmicas das populacGes, indicar os riscos de extin¢do e subsidiar a otimizacdo de
programas de monitoramento populacional (Heino et al. 1997; Liebhold et al. 2004;
Stenseth et al. 2004; Rhodes & Jonzen 2011; Walter et al. 2017).

Trés mecanismos podem causar a sincronia espacial, dentre os quais, podemos
citar a disperséo, o efeito Moran (quando algum fator independente da densidade causa a
dindmica de diversas populaces locais; e.g., clima) e interacOes tréficas (Moran 1953;
Ranta et al. 1997; Liebhold et al. 2004). Em geral, o efeito Moran tende a ser o principal
mecanismo causador de sincronia espacial (Liebhold et al. 2004; Lodi et al. 2014;
Tedesco et al. 2014; Defriez & Reuman 2017b; Lopes et al. 2018). A acdo do efeito
Moran pode depender, entretanto, das caracteristicas das espécies. Por exemplo, Paradis
et al. (1999), encontraram que diferentes atributos ligados a historia de vida em passaros
podem afetar a sincronia espacial. Chevalier et al. (2014) utilizando atributos funcionais
de peixes de riachos, encontraram que algumas caracteristicas de historia de vida
influenciaram significativamente os niveis de sincronia espacial. Tedesco & Hugueny
(2006) encontraram que especies com determinados atributos funcionais (e.g. alta
fecundidade, pequeno tamanho do ovo) tinham dindmicas mais sincronizadas do que
espéecies com atributos opostos (ver Marquez et al. 2019 para um estudo recente

relacionando niveis de sincronia populacdo e atributos das espécies). Portanto, estas
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evidéncias indicam que outros fatores podem explicar o grau de sincronia espacial de uma
especie.

Espécies especialistas tendem a ser mais sensiveis as variacdes ambientais do que
as espécies generalistas (Pandit et al. 2009). Assim, as espécies especialistas deveriam
exibir maiores niveis de sincronia espacial causados pela variagdo ambiental coerente
entre os locais (i.e., sincronia ambiental ou efeito Moran). Entretanto, poucos estudos
testaram essa hipotese até o momento (Pandit et al. 2013; 2016; Zanon et al. 2019). Além
disso, estudos tém conjecturado que espécies de crescimento rapido e com geracfes curtas
podem responder mais prontamente a estocasticidade ambiental do que espécies com
historias de vida mais lentas (Hanski & Woiwod, 1993; Sather et al. 2013; Chevalier et
al. 2014; Marquez et al. 2019).

Nosso estudo foi realizado em um Unico reservatério e com taxons
fitoplancténicos. Assim, tendo em vista a reduzida extensdo ambiental (aumentando as
chances de processos independentes da densidade atuarem simultaneamente em todos os
locais de amostragem) e a elevada sensibilidade do fitoplancton as variacdes ambientais
(Litchman & Klausmeier 2008; Xu et al. 2012) esperamos, em geral, elevados niveis
médios de sincronia. Especificamente, testamos se 0s niveis de sincronia espacial estdo
correlacionados com especializacdo ambiental e taxa de crescimento populacional.
Esperamos que taxons especialistas e com maiores taxas intrinsecas de crescimento
apresentem maiores niveis médios de sincronia espacial.

Métodos
Area de estudo e coleta de dados

Este estudo foi realizado na area de influéncia do reservatorio Cana Brava (Figura

1), localizado no rio Tocantins, entre 0s municipios de Minacu e Cavalcante, no Estado

de Goiés, Brasil. A construcdo do reservatorio de Cana Brava foi finalizada em 2002 e
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inundou uma area de aproximadamente 139 km? (ENGIE 2018). Amostras de dgua foram
coletadas em 5 locais (Fig. 1). As amostragens ocorreram entre outubro de 2003 e marco
de 2015. Nos anos de 2003, 2004, 2007 e 2015 as amostragens foram anuais. Nos demais
anos, as amostragens foram semestrais, totalizando 110 amostras ao longo de 22 meses.
As seguintes variaveis ambientais foram monitoradas em todos locais de coleta: pH,
condutividade elétrica, oxigénio dissolvido, turbidez e temperatura da agua (utilizando
uma sonda YSI 550A). As variaveis alcalinidade, ferro total, cloreto, sulfato, sulfeto,
fosforo total, orto-fosfato, nitrato e nitrogénio amoniacal foram mensuradas em
laboratdrio (ver Tabela S1 para descricdo dos métodos utilizados).

As amostragens da comunidade fitoplanctonica foram realizadas na subsuperficie
com frascos de vidro e foram fixadas com solucdo de Lugol acético. Todo material foi
armazenado no escuro até o momento da identificacdo e contagem dos organismos
(Bicudo & Bicudo 1970). O estudo taxonémico e quantitativo da comunidade
fitoplanctonica foi realizada através de um microscopio invertido (Carl Zeiss — modelo
Axiovert 135), com aumento de 400 vezes. A densidade fitoplanctonica (ind.mL™),
considerando células, colénias e filamentos, foi estimada seguindo os protocolos descritos
em APHA (1985) e os métodos de Utermdéhl (1958), com sedimentacdo previa de 10

mililitros da amostra.
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Figura 1. Localizag¢&o dos pontos de amostragem (P1-P5) no reservatorio da Usina Hidrelétrica
Cana Brava.

NOs revisamos a classificacdo taxondmica seguindo Guiry & Guiry (2019). Os
taxons que ndo foram identificados até o nivel de géneros foram removidos das analises.
Considerando que a presenca de espécies raras pode aumentar o nimero de correlagdes
positivas e causar estimativas incorretas de sincronia espacial, nds utilizamos em nossas
analises apenas 0s tdxons que tiveram pelo menos cinco ou mais ocorréncias temporais
em pelo menos um dos locais. O mesmo critéerio foi utilizado para selecdo dos géneros.
Analises de dados

Primeiramente, calculamos a sincronia espacial média para cada espécie. Para
tanto, estimamos uma matriz de correlacdo de Spearman [R(s5)] para cada espécie.
Elevados valores nessa matriz indicam elevado valores de sincronia entre pares de
localidades. A sincronia espacial média da espécie foi entdo obtida calculando a média
da matriz R, excluindo os elementos da diagonal principal dessa matriz. NOs

utilizamos, para esse fim, a funcdo meancorr() do pacote “synchrony” (Gouhier &



50

Guichard 2014). Essa funcdo também testa se a sincronia média € significativamente
diferente de zero pelo método de Monte Carlo.

Para cada tdxon e localidade, nos calculamos a taxa intrinseca de crescimento
populacional maxima (rmax) seguindo métodos descritos em Hanski & Woiwod (1993).
Para obter um valor por taxon, nds calculamos a média de rmax considerando os resultados
dos diferentes locais (Hanski & Woiwod, 1993). Noés realizamos a analise de “outlying
mean index” (OMI) para obter a posi¢do de nicho (NP) e a amplitude de nicho (NB) de
cada taxon (Dolédec et al. 2000). A OMI foi realizada utilizando as matrizes de
densidades [log(densidade+1)] e de variaveis ambientais por amostra (com excecdo do
pH, todos os dados ambientais foram previamente log-transformados). Baixos valores de
NP indicam que as espécies ocupam condi¢cGes ambientais médias; por outro lado,
elevados valores de NP indicam que as espécies ocupam condi¢fes ambientais menos
comuns no local de estudo. Taxons com baixos valores de NB ocorrem em uma limitada
gama de condi¢cbes ambientais e, portanto, sdo mais especialistas; por outro lado, valores
elevados de NB indicam que as espécies ocorrem em condicdes ambientais diversas e,
portanto, sdo mais generalistas. A analise de OMI foi realizada com a funcao niche() do
pacote “ade4” (Bougeard & Dray 2018).

Os niveis de persisténcia temporal (de taxons transientes até persistentes) podem
influenciar as estimativas de sincronia espacial. Assim, nds também utilizamos a
frequéncia média (FR) de cada taxon (nUmero de meses) como uma variavel explanatoria.
Por fim, utilizamos uma anélise de regressdo multipla para modelar a relacdo entre a
sincronia espacial média e as nossas variaveis explanatérias (rmax, NP, NB e FR) com a
funcdo Im(). Verificamos os pressupostos de homogeneidade de variancias e normalidade
visualmente e utilizando o teste de Shapiro-Wilks (shapiro.test()). Além disto,

verificamos visualmente se havia algum padréo filogenético nos residuos em relacéo as



51

classes taxondmicas (ver material suplementar, Figura S2). As analises foram repetidas

para géneros. Realizamos todas anéalises no programa R (R Core Team, 2018).

Resultados

De 283 espécies encontradas no reservatdrio de Cana Brava ao longo do periodo
estudado, utilizamos 66 em nossas analises. Estas foram distribuidas em 47 géneros e 11
classes taxonomicas. As principais classes taxonomicas foram Chlorophyceae (18
géneros), Bacillariophyceae (15 géneros) e Cyanophyceae (14 géneros). Representantes
das classes Trebouxiophyceae, Cryptophyceae, Zygnematophyceae, Chlamydophyceae,
Chrysophyceae, Dinophyceae, Mediophyceae e Synurophyceae ocorreram em menor
nimero (< 5 espécies). Os taxons mais frequentes (temporalmente) foram D.
stelligera (Cleve & Grunow) Houk & Klee, N. palea (Kutzing) W.Smith, C. marssonii
Skuja, P. limnetica (Lemmermann) Komérkova-Legnerova & Cronberg e Cryptomonas
sp. (Figura S1).

Independentemente da resolucdo taxonémica (espécies ou géneros), os atributos
dos taxons quantificados no nosso estudo (sincronia média, rmax, NP, NB e FR)
apresentaram grande variacdo (Figura 2, Figura 3, Tabela S2 e Tabela S3). Por exemplo,
os valores médios de sincronia espacial para as especies variaram entre -0,09 (para E.
fottii (Hindak) Komarek) até 0,66 (para L. flexa Hindak; Figura 2). Para géneros, 0s
valores meédios de sincronia espacial variaram entre -0,12 (Scenedesmus Meyen) e 0,38
(Synecocystis C. Sauvageau; Figura 3). No entanto, a despeito da grande variabilidade
das variaveis respostas (sincronia média de espécies e géneros) e explanatérias (rmax, NP,

NB e FR), ndo encontramos relacdes significativas (Tabela 1).
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Tabela 1. Coeficientes parciais de regressao convencionais. A variavel resposta foi a sincronia
espacial média (para dois conjuntos de dados: espécies e géneros). rma: taxa maxima de
crescimento populacional; NP: posi¢cdo do nicho; NB: amplitude do nicho; FR: frequéncia
temporal média.

Conjuntos Variaveis Coeficientes Erro Padrdo t P
Espécies Intercepto 0.153 0.081 1.900 0.0622
NP 0.000 0.028 -0.002 0.9987
NB 0.000 0.024 -0.013 0.9894
Fmax -0.014 0.013 -1.060 0.2935
FR 0.002 0.009 0.178 0.8593
Géneros Intercepto 0.008 0.071 0.114 0.9100
NP 0.019 0.024 0.770 0.4460
NB 0.025 0.023 1.095 0.2800
Imax 0.004 0.012 0.327 0.7450
FR 0.003 0.006 0.546 0.5880
Discusséo

Em geral, nossa primeira hipétese foi apoiada se considerarmos o predominio de
valores médios positivos de sincronia espacial. A pequena extensdo espacial do estudo,
aumentando a possibilidade de fatores independentes da densidade atuarem
simultaneamente nos diferentes locais de coleta (e.g., variacfes hidroldgicas, oscilagdes
de temperatura e concentracdes de nutrientes), € uma possivel explicacdo para esse
resultado (ver abaixo). Além disso, ndo podemos descartar a hipotese que os niveis de
sincronia estimados foram relacionados com a conectividade hidroldgica entre os locais
de coleta (Anderson et al. 2018). Infelizmente, considerando o baixo nimero de locais de
coleta ndo podemos testar essas hipdteses explicitamente. Por outro lado, poucas espécies
(ou géneros) apresentaram niveis médios de sincronia espacial significativos. Esses
resultados coadunam com aqueles obtidos em outros reservatorios (Lansac-Toha et al.
2008; Vieira et al. 2019; Zanon et al. 2019) e sugerem que as dindmicas locais das
caracteristicas ambientais sdo mais importantes para controlar as dindmicas das
populacdes do que processos que ocorrem em escala regional. Em termos praticos, esses

resultados indicam que ndo podemaos prever a dindmica populacional num local com base
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nos resultados obtidos num outro local (Zanon et al. 2018). Assim, recomendamos a
manutencdo da rede de monitoramento no reservatorio de Cana Brava (ou mesmo sua
ampliacdo, tanto em nimero de pontos quanto em coletas por ano). Finalmente, maiores
niveis médios de sincronia foram observados para espécies, quando comparados com
aqueles estimados para géneros e, portanto, nossos resultados contradizem aqueles
obtidos em estudos prévios (se considerarmos as densidades de géneros como “variaveis
agregadas”; Vogt et al. 2011).

Em um estudo experimental, Pandit et al. (2013) demonstraram que, com 0
aumento das flutuacbes na salinidade, as dindmicas populacionais de géneros
zooplancténicos especialistas (Ceriodaphnia) foram mais sincronizadas do que aquelas
de géneros generalistas (Potamocypris). Em um estudo de campo em piscinas naturais da
Jamaica, Pandit et al. (2016) encontraram relacdes positivas entre sincronia ambiental e
sincronia espacial apenas para invertebrados especialistas. Zanon et al. (2019)
encontraram uma relacdo significativamente positiva entre sincronia espacial média e
posicdo do nicho (NP) para géneros de fitoplancton no reservatorio de Peixe Angical
(Estado do Tocantins). Assim, a despeito da coeréncia da expectativa teorica (relacdo
positiva entre sincronia e especializacdo) e das evidéncias disponiveis até 0 momento (ver
estudos citados acima), nossos resultados ndo apoiam essa expectativa. NOs ndo
encontramos uma relacédo significativa entre sincronia e a taxa intrinseca de crescimento
populacional maxima. Portanto, a hipGtese de que espécies com taxas elevadas de
crescimento sdo mais sensiveis aos fatores sincronizadores (Hanski & Woiwod 1993;
Liebhold et al. 2004; Sather et al. 2013) também nao foi corroborada em nosso estudo.
Como taxons fitoplancténicos apresentam elevada capacidade de dispersdo (Finlay 2002;
Beisner et al. 2006; Kruk et al. 2010), é provavel que os valores de sincronia que nos

estimamos estdo relacionados com a dispersdo passiva e esse mecanismo atuaria
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independentemente dos niveis de especializacdo e taxas de crescimento populacional.
Além disso, taxons fitoplancténicos apresentam curto tempo de geracdo e respondem
rapidamente as flutuacbes ambientais (Cottingham & Carpenter 1998; Reynolds 2002;
Litchman & Klausmeier 2008). Assim, ndo descartamos a possibilidade de que a
resolucdo temporal do nosso conjunto de dados ndo é suficiente para detectar essas
respostas.

Em conjunto, nossos resultados sugerem que fatores locais preponderaram no
controle das populacdes fitoplanctonicas no reservatdério de Cana Brava e que nenhum
fator regional foi suficientemente forte para sincronizar as populacdes de diferentes
taxons. Além disso, nossos resultados ndo apoiam a hipdtese que taxons especialistas e
com maiores taxas de crescimento populacional apresentam dindmicas mais
sincronizadas ou s&o mais sensiveis aos mecanismos sincronizadores. A escassez de
estudos sobre sincronia espacial que testam um conjunto similar de variaveis
explanatérias ndo permite generalizacbes. Assim, ao invés de sugerir que 0s
determinantes da sincronia espacial sdo contexto-dependentes, acreditamos que, na busca
dessas generalizacdes, futuros estudos deveriam se concentrar num conjunto basico de

variaveis explanatorias.
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Material suplementar

Tabela S1. Métodos utilizados para as analises das variaveis limnoldgicas.

Variavel Método ou Cdédigo do Standard Methods
Alcalinidade Titulacdo

Ferro total 3500B

Nitrato 4500 - NO3- - E

Nitrito 4500 - NO2- - B

Nitrogénio amoniacal 4500 - NH3

Orto-fosfato 4500-P-E

Sulfato 4500 - SO42- F
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Tabela S2. Varidveis explanatérias utilizadas nesse estudo (dados para espécies). rmax: taxa
méaxima de crescimento populacional; NP: posicdo do nicho; NB: amplitude do nicho; FR:
frequéncia temporal média. A espécie 26 apresenta “NA” em seu valor de

I'max POrque sua série temporal possui muitas auséncias e poucas presencas seguidas de presengas,
impossibilitando o calculo do rmax.

Espécies Imax NP NB FR
sl 1.118578 1.18949676 0.627892665 3.2
s2 0.469616 1.287890772 1.868940764 6.6
s3 0 2.720653572 0.676339136 2
s4 0.366204 1.008004702 2.203893037 3.6
s5 1.442224 0.933757007 1.102980888 124
s6 1.791759 1.195393024 0.922125164 2.8
s7 -2.19722 0.605624793 2.06704057 3
s8 1.609438 1.562047831 2.09642104 3.6
s9 1.037838 1.165227363 2.49633108 5.2
s10 -0.80472 0.843746534 1.153433585 3.6
sl1 0.398754 2.392450588 2.241792576 3
s12 -0.45815 0.857795463 2.375249157 4
s13 0.745827 2.12911129 2.745463166 3.2
s14 0.745827 0.528767571 0.772051982 3.2
s15 0.34095 0.350345607 2.32392978 9.4
s16 0.626257 1.540101733 2.094583903 3.2
s17 2.079442 0.435630826 0.928769117 3.6
s18 1.410689 1.890294868 0.406728014 3.4
s19 0.881794 1.921795655 0.127858961 3.4
s20 0.587787 2.007266214 3.011306409 2.6
s21 1.903331 1.196498268 0.604894379 4
s22 1.070033 1.860667137 0.098931558 3
s23 1.658911 1.785352607 0.320625075 7.8
s24 0.549306 2.704930692 0.094930039 2.8
s25 2.106064 2.089100073 0.188109324 2.6
s26 NA 1.192273329 1.164345626 2.4
s27 2.093043 1.220306534 0.911639018 6.4
s28 1.398709 1.845730947 0.316259777 6.2
s29 3.35188 1.403834103 0.633822366 4.2
s30 2.69898 1.159243229 0.412360037 7.4
s31 0.356675 1.915994971 1.02414222 2.4
s32 1.319529 1.872435251 0.40404545 3.2
s33 0.231049 0.790318602 0.826402526 3.8
s34 -0.07708 2.648348193 0.065649886 2
s35 -1.09861 2.925963262 0.13399318 2.2
s36 0.963457 2.071301308 0.76925451 4.4
s37 -3.9982 3.419071383 0.826068758 1.8
s38 1.179077 1.723327679 0.362987483 7
s39 2.685319 1.832721151 0.134394618 5.2
s40 1.76318 1.551294687 0.606617508 4.4
s41 -0.18865 1.852314414 0.131255235 2
s42 2.705823 1.248285131 0.257481666 7
s43 0.935901 1.931766049 0.304152821 4.4
s44 0.693147 1.463861788 0.382860825 2.8
s45 1.320271 1.462578765 0.740749859 54
s46 1.472239 0.798673965 1.20142614 9
s47 1.645506 0.52458476 0.61116762 8.6
s48 3.603356 2.536501497 0.131582123 5
s49 3.272675 1.852607936 0.133149405 4
s50 0.395974 2.269252805 0.396454633 3.6
s51 1.497866 1.951072553 0.339325674 2.4

s52 0.510826 2.634774597 0.361457459 2



s53
s54
s55
s56
s57
s58
s59
s60
s61
$62
s63
s64
$65
S66

2.239575
1.656059
-1.1096

-0.92954
3.370964
2.773564
3.239584
4.453292
-1.85019
-0.16705
1.798633
2.064603
2.475668
-0.39423

2.528165059
1.552025228
0.546876754
2.528466962
2.181915616
1.765864669
1.76202088

2.301660593
2.210664004
1.596869051
1.024870861
2.053629699
1.71219502

2.642383319

0.172384475
1.404695474
1.365771288
0.05170841

0.249379384
0.278721317
0.723950843
0.18661245

1.337146831
0.565743439
0.413687678
0.292665116
0.245455208
1.408660439

6.6

14
7.8
6.6

6.2
2.8

8.2

54
24

64



65

Tabela S3. Variaveis explanatorias utilizadas nesse estudo (dados para géneros). rmax: taxa
méaxima de crescimento populacional; NP: posicdo do nicho; NB: amplitude do nicho; FR:
frequéncia temporal média.

Géneros I'max NP NB FR
0l 1.118578 1.189497 0.627893 3.2
02 1.107562 1.024655 1.86639 7.4
a3 0.828302 1.018373 0.529738 6.6
04 2.429976 1.696804 0.306569 8.6
a5 0 1.589794 2.601474 34
06 0.587787 2.007266 3.011306 2.6
a7 0.972955 2.648955 0.165281 3
08 0.510826 2.571762 0.283539 2.2
a9 0.786366 1.259068 0.323755 7.2
010 1.903331 1.319891 0.547543 4.8
gl1 2.375178 0.340121 1.111274 14.8
gl2 2.239575 2.528165 0.172384 6.6
013 0 2.720654 0.676339 2
0l4 0.690529 0.811613 2.105186 6
015 0.626381 0.616499 0.761081 3.4
al6 2.791748 1.4497 0.371187 9.4
al7 1.442224 0.878681 1.195042 12.6
018 1.070033 1.860667 0.098932 3
019 1.658911 1.779258 0.318334 7.8
020 0.191788 0.460993 1.496699 5.6
021 2.106064 1.765685 0.285698 5.4
022 -1.1096 0.48208 1.357255 4.2
023 0.70906 0.529292 2.234372 8.6
024 1.320271 1.462579 0.74075 5.4
025 -0.18865 1.852314 0.131255 2
026 2.953653 1.949057 0.295187 8.6
027 0.693147 1.463862 0.382861 2.8
028 1.831927 0.828409 0.675495 14.2
029 1.730044 0.636867 1.694963 10
030 1.098612 2.318606 0.289432 2.8
031 1.497866 0.442619 0.843241 3.8
032 0.363058 0.247165 2.109409 11
033 2.124248 2.350796 0.117488 4.2
034 1.798633 0.942659 0.587518 10.2
035 1.22351 0.736563 1.884245 4.6
036 3.239584 1.762021 0.723951 9
037 -1.09861 0.523122 2.330858 3.6
038 1.656059 1.552025 1.404695 4
039 1.681142 1.506058 0.873852 7.4
040 4.453292 2.301692 0.186625 6.2
041 -3.9982 3.419071 0.826069 1.8
042 2.385872 1.780536 0.270413 7.4
043 1.179077 1.723328 0.362987 7
044 -1.85019 2.210664 1.337147 2.8
045 2.950633 1.584892 0.715301 7
046 2.079442 0.435631 0.928769 3.6

a47 4.039618 3.137261 1.88299 2
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Figura S1. Variacdo temporal da densidade dos cinco tdxons mais frequentes (ao longo do tempo)
no reservatdrio de Cana Brava. Os pontos de coleta s&o diferenciados por linhas coloridas.
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Figura S2. Relacdo entre residuos do modelo e valores preditos, de acordo com classes

taxonbmicas do fitoplancton.
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Conclus6es principais
Capitulo 1
N&o encontramos relacdes significativas entre sincronia interespecifica e distancia
funcional, e entre as varidveis sincronia da comunidade, estabilidade e diversidade
funcional. Isto sugere que as relagdes encontradas em outros estudos ndo séo gerais. No
entanto, o predominio de sincronia interespecifica positiva em nosso estudo corrobora
com a hipdtese de que variagBes ambientais controlam as dindmicas das espécies de
maneira similar.
Capitulo 2

Nossos resultados de baixa sincronia espacial média, sugerem que os fatores
locais predominam no controle das populacdes do fitoplancton. Além disto, nossos
resultados ndo apoiaram a hipotese de que tdxons especialistas e com maiores taxas de
crescimento apresentariam maior sincronia espacial média. A escassez de estudos sobre
sincronia espacial que testam um conjunto similar de variaveis explanatérias ndo permite
generalizagGes, sendo assim, sugerimos que futuros estudos deveriam se concentrar em

um conjunto basico de variaveis explanatdrias.



